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Weltweit sind circa 30.000 Fischarten beschrieben. Diese hohe Artenzahl weist schon darauf hin, dass sich 
Fische in ihren Lebensraumansprüchen, ihrer Lebensweise und ihrer Ausstattung mit Sinnesorganen oft 
deutlich voneinander unterscheiden (Nelson 1984). Alle Fische haben ein mechanosensorisches Seitenli-
niensystem, mit dem sie Wasserbewegungen und Druckgradienten entlang ihrer Kopf- und Körperoberfläche 
registrieren (Bleckmann 2006). Das Seitenliniensystem der Fische besteht aus einer Vielzahl von Sinnes-
knospen (Neuromasten), die auf der Kopf- und Körperoberfläche (Epidermalneuromasten) und in Kanälen 
(Kanalneuromasten) angeordnet sind (siehe z.B. Schmitz et al. 2008) (Abb. 1). Seitenlinienkanäle stehen 
über Poren, die meist schon mit bloßem Auge sichtbar sind, mit dem umgebenden Wasser in Verbindung. 
Das Sinnesepithel von Seitenlinienneuromasten kann einige Dutzend bis zu mehrere Tausend richtungs-
empfindliche Haarsinneszellen (ähnliche Sinneszellen finden sich im menschlichen Innenohr) enthalten, die 
antagonistisch angeordnet sind. Die Zilienbündel der Haarsinneszellen ragen in eine gallertige Struktur (Cu-
pula), die schon von kleinsten Wasserbewegungen (bei einer Reizfrequenz von 100 Hz liegt die Schwelle bei 
0.01 um) verschoben wird.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Bild 1:   Morphologie der peripheren Seitenlinie. A. Schematische Anordnung von Epidermal- und Kanalneu-
romasten (nach Montgomery et al. 1999). Die Pfeile zeigen die Richtung der Wasserbewegung.      
B. Verteilung von Epidermalneuromasten (Punkte) beim Goldfisch, Carassius auratus. Die Kreise 
zeigen Kanalporen. Die Zeichnung vom Goldfisch wurde uns freundlicherweise von Frau A. Grote-
feld überlassen.  
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Viele Fische sind ständig Wasserbewegungen ausgesetzt. Dies gilt insbesondere für Fließwasserfische, die 
zudem dauerhaft gegen die Strömung anschwimmen müssen, um nicht abzudriften oder um flussaufwärts 
gelegene Regionen zu erreichen. Der dafür benötigte Energieaufwand ist beträchtlich (Videler 1993). Damit 
stellt sich die Frage, ob rheophile Fische Verhaltensweisen entwickelt haben, die ihnen helfen, diesen Ener-
gieaufwand zu minimieren. Untersuchungen im Strömungskanal haben gezeigt (Webb 1998; Liao 2007; 
Przybilla et al. 2010), dass rheophile Fische gezielt wirbelbehaftete Bereiche aufsuchen, die z.B. mit Hilfe 
eines senkrecht in die Strömung gestellten Halbzylinders erzeugt werden können. Die sich hinter dem Halb-
zylinder ausbildende Wirbelstrasse kann durch Veränderung des Zylinderdurchmessers und/oder der Strö-
mungsgeschwindigkeit in weiten Bereichen gezielt manipuliert werden (Vogel 1983). Dies betrifft die Wirbel-
ablösefrequenz und den räumlichen Abstand zwischen einzelnen Wirbeln. Bringt man einen Halbzylinder 
senkrecht in die Strömung ein, schwimmen Forellen häufig in der Bugwelle vor dem Halbzylinder (Bow Wa-
ke), stromabwärts seitlich neben dem Halbzylinder (Entraining) oder in der Wirbelstrasse ein bis zwei Fisch-
längen hinter dem Halbzylinder (Kármán gaiting)(Übersicht siehe Liao 2007). Beim Kármán gaiting passen 
Forellen ihre Schwimmkinematik an die Wirbelablösefrequenz an und sparen so lokomotorische Energie 
(Liao et al. 2003a). Beim Entraining nutzen Forellen den Unterdruck, der sich unmittelbar hinter einem strö-
mungsexponierten Halbzylinder ausbildet. Wenn die durch die  Strömung auf die Forelle einwirkenden Kräfte 
gleich groß sind wie die durch den Unterdruck wirkenden Kräfte (die ein entgegen gesetztes Vorzeichen 
haben) kann sich eine Forellen fast ohne aktive Bewegung in der Strömung halten (Przybilla et al. 2010). 
 
Es stellt sich die Frage, ob Forellen eher zufällig oder gezielt die Zonen vor, neben oder hinter einem strö-
mungsexponierten Halbzylinder aufsuchen. Im Strömungskanal können sich verschiedene Individuen sehr 
unterschiedlich verhalten. Zudem kann dasselbe Individuum an verschiedenen Versuchstagen unterschiedli-
che Zonen im Strömungskanal bevorzugen. In unserem Experiment hielten sich die Forellen (N = 30) im 
Mittel bevorzugt in der Bow Wake Zone (28% der gesamten Versuchszeit) und der Entraining-Zone (27%) 
auf. In der Kármán gait Zone schwammen die Forellen nur in 8% der Versuchszeit (890 Minuten). Streuten 
wir stromaufwärts kleine Futterpartikel ins Wasser, bevorzugten sie die Bow Wake Zone. Dort konnten sie 
herandriftende Futterpartikel früher wahrnehmen und, im Vergleich zur Entraining- und Kármán gait Zone, 
mit höherer Wahrscheinlichkeit erbeuten (Baier, unveröffentlicht). Forellen suchen demnach je nach Motiva-
tionslage den für sie jeweils günstigsten Bereich in einem Fließgewässer auf.  
 
Um zu prüfen, ob rheophile Fische die wirbelbehafteten Zonen eines Fliessgewässers häufiger aufsuchen 
als indifferente oder limnophile Fische, haben wir zusätzlich das Verhalten von 5 europäischen Cyprinidenar-
ten (Limnophil: Bitterling Rhodeus sericeus und Goldfisch Carassius auratus; Indifferent: Orfe Leuciscus 
idus; Rheophil: Gründling Gobio gobio und Elritze Phoxinus phoxinus) im Strömungskanal vergleichend un-
tersucht. Alle genannten Arten hielten sich wiederholt, aber – mit Ausnahme der Orfen und zwei von 10 Bit-
terlingen - immer nur für kurze Momente hinter dem Halbzylinder in der Kármán gait Zone auf. Keine Art 
zeigte Entraining oder Bow Wake Schwimmen. Die Fähigkeit, Strömungsfluktuationen zur energiearmen 
Lokomotion zu nutzen, ist damit bei unterschiedlichen Arten - egal ob limno- oder rheophil - und unterschied-
lichen Individuen unterschiedlich ausgebildet.  
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Die Wahrnehmung von Wirbeln 
Da Forellen gezielt wirbelbehaftete Bereiche in einer Strömung aufsuchen, stellt sich die Frage, mit Hilfe 
welcher Sinnessysteme sie diese Bereiche finden bzw. innerhalb dieser Bereiche verbleiben. Da im Hellen 
nach dem Ausschalten der Seitenlinie keine Änderung im Schwimmverhalten auftreten, nutzen sie hierfür 
wohl vor allem ihr visuelles System. Die Forellen sehen den Halbzylinder und können so vor, neben oder 
unterhalb des Halbzylinders die jeweils günstigste Position im Strömungskanal aufsuchen. Bewegt man den 
Halbzylinder senkrecht zur Strömungsrichtung, folgen die Forellen beim Bow Wake Schwimmen, beim 
Entraining und beim Kármán gaiting dem Halbzylinder. Dies gelingt ihnen auch im Dunkeln. Wie im Hellen 
zeigen Forellen auch bei Dunkelheit Bow Wake Schwimmen, Kármán gaiting und Entraining. Sie zeigen 
diese Verhaltensweisen sogar nach Ausschaltung des Seitenliniensystems. Bei Bewegung des Halbzylin-
ders können sie ohne intaktes Seitenliniensystem im Dunkeln dem Halbzylinder aber nicht mehr folgen. 
Schaltet man nur das Kanalsystem aus, sind sie zu dieser Leistung aber wieder in der Lage. Für das Halbzy-
linderfolgeverhalten benötigen sie offensichtlich die Informationen von den Epidermalneuromasten.   
 
 
 
Energieverbrauch 
Wenn man die Aktivität der axialen Schwimmmuskulatur einer Forelle mit Hilfe von feinen Drahtelektroden 
ableitet, kann man den für die Lokomotion benötigten Energieverbrauch abschätzen. Dieser Schätzung liegt 
die Annahme zugrunde, dass die Amplitude (genauer die RMS-Werte) der Muskelaktivität (der abgeleiteten 
Muskelaktionspotentiale = EMGs) ein Maß für den relativen Energieverbrauch darstellt. Abb. 2a zeigt farb-
kodiert die Aufenthaltswahrscheinlichkeit (Aufnahmezeit 1 Stunde) einer Forelle im Arbeitsbereich des Strö-
mungskanals. Die Forelle hielt sich bevorzugt neben dem Halbzylinder auf, zeigte also Entraining. Abb. 2b 
zeigt farbkodiert die mittlere Amplitude (EMG-RMS-Werte) der von einer frei schwimmenden Forelle abgelei-
teten Muskelaktionspotentiale. Man erkennt, dass die Muskelaktivität in der Entraining Zone am geringsten 
war (in dem gezeigten Experiment hinderte ein Gitter die Forelle daran, die Bow Wake Zone vor dem Halb-
zylinder aufzusuchen). Die an insgesamt 6 Individuen erhobenen Daten zeigen, dass Forellen in einer wir-
belbehafteten Strömung gezielt Bereiche aufsuchen, die wenig lokomotorische Energie erfordern (Liao et al. 
2003a; Liao 2004). 
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Bild 2: Aufsicht auf den Arbeitsbereich des Strömungskanals. Die Abbildung zeigt farbkodiert die Aufent-
haltswahrscheinlichkeit einer freischwimmenden Forelle als Funktion des Ortes (a) sowie die mittlere 
Amplitude der Muskelaktionspotentiale (EMG-RMS Werte) dieser Forelle während eines einstündi-
gen Versuchs. Die Strömungsgeschwindigkeit betrug ca. 15 cm/s, die Strömungsrichtung war von 
links nach rechts (rote Pfeile). Der rote Halbkreis zeigt die Position des Halbzylinders im Arbeitsbe-
reich. Alle Werte wurden über die Fläche der kleinen Quadrate integriert. Beachte, dass sich die Fo-
relle bevorzugt in der (relativ zur Fließrichtung) linken Eintraining-Zone aufgehalten hat (a) und das 
dies der Bereich ist, in dem sie die geringste Muskelaktivität zeigte (b).   
 
Die Funktionsweise der Seitenlinie im Fließwasser 
Da Forellen bei Dunkelheit einem wirbelbehafteten Strömungsbereich nur mit intakter Seitenlinie folgen kön-
nen, stellt sich die Frage, welche hydrodynamischen Parameter die periphere Seitenlinie in einer wirbelbe-
hafteten Strömung abbildet. Elektrophysiologische Versuche haben gezeigt, dass primäre Seitenlinienfasern 
unabhängig von der Strömungsrichtung (vom Kopf zur Schwanzflosse oder von der Schwanzflosse zum 
Kopf) auf eine Strömung mit einer Erhöhung der Entladungsrate antworten (Chagnaud et al. 2007). Da 
Haarsinneszellen richtungsempfindlich sind und jede Seitenlinienfaser nur Haarsinneszellen innerviert, die 
die gleiche Ausrichtung im Sinnesepithel haben (siehe Abb. 1A), war dieser Befund überraschend. Weitere 
Untersuchungen haben gezeigt, dass primäre Seitenlinienfasern nur auf die der Strömung überlagerten klei-
nen Fluktuationen reagieren (Chagnaud et al. 2007).  
 
Da Fische im Verhaltensexperiment sowohl die Strömungsrichtung als auch die Strömungsgeschwindigkeit 
diskriminieren können (siehe z.B. Baker and Montgomery 1999), stellt sich die Frage nach den neuronalen 
Mechanismen, die dieser Verhaltensleistung zugrunde liegen. Bei simultaner Ableitung von zwei primären 
Seitenlinienfasern, die jeweils einen von zwei in Strömungsrichtung separierten Neuromasten innervieren, 
kann durch relative zeitliche Verschiebung der beiden Antworten eine maximale Korrelation erzielt werden. 
Die Zeit, um die eine der beiden Antworten dabei verschoben werden muss, hängt von der Strömungsrich-
tung und der Strömungsgeschwindigkeit ab (Chagnaud et al. 2008).  
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PIV-Messungen haben gezeigt, dass sich jede Strömungsfluktuation in Strömungsrichtung mit der Ge-
schwindigkeit der Hauptströmung bewegt (Chagnaud et al. 2008). Jede auf einen zur Strömung ausgerichte-
ten Fisch auftreffende Fluktuation wird demnach zuerst einen kopfnahen und dann, mit einer zeitlichen Ver-
zögerung die von der Strömungsgeschwindigkeit und dem Abstand der beiden Neuromasten abhängt, einen 
schwanznahen Neuromasten erreichen. Da einzelne Neuromasten Wirbelstrukturen neuronal abbilden 
(Chagnaud et al. 2006) und das Zentralnervensystem eines Fisches vermutlich die Position aller Neuromas-
ten kennt, könnte ein Fisch durch Kreuzkorrelation der Antworten zweier oder mehrere Neuromasten die 
Strömungsgeschwindigkeit und die Strömungsrichtung ermitteln (Chagnaud et al. 2006). Ob er dies tatsäch-
lich tut, müssen zukünftige Experimente zeigen.  
 
Mehrere Untersuchungen zeigen, dass Fische in raffinierter Weise die Eigenschaften ihrer hydrodynami-
schen Umgebung nutzen, um Energie bei der Lokomotion im Fließwasser zu sparen. Sucht man nach Lö-
sungen für die Probleme, die sich für Fische beim Auf- oder Abstieg in einem verbauten Gewässer ergeben 
(finden der Fischtreppe, Überwinden der Strömung in der Fischtreppe usw.), sind weitere quantitative Ver-
haltensuntersuchungen mit allen relevanten Fischarten im Labor sowie im ökophysiologische Versuch im 
Freiland unumgänglich. Wenn diese systematischen Versuche nicht erfolgen besteht die Gefahr, dass Milli-
onenbeträge beim Bau von Fischauf- und Fischabstiegsanlagen vergeudet werden.  
 
 
Danksagung. Wir danken der DFG, dem BMBF, DARPA, der EU, dem DAAD und der BfG für die großzügige 
Förderung unserer Forschung. Unser Dank gilt darüber hinaus J. Mogdans für die Durchsicht des Manu-
skriptes.  
 
 
Literatur 
Baker CF, Montgomery JC: (1999) Lateral line mediated rheotaxis in the Antarctic fish Pagnothenia 
borchgrevinki. Polar Biol 21:305-309 
Bleckmann H: (2006) The lateral line system of fish. In: Hara T, Zielinski B (eds) Sensory Systems Neurosci-
ence: Fish Physiology, vol 25. Elsevier, Amsterdam, pp 411-453 
Chagnaud B, Brücker C, Hofmann MH, Bleckmann H: (2008) Measuring flow velocity and flow direction by 
spatial and temporal analysis of flow fluctuations. J Neurosci 28:4479-4487 
Chagnaud BP, Bleckmann H, Engelmann J: (2006) Neural responses of goldfish lateral line afferents to vor-
tex motions. J Exp Biol 209:327-342 
Chagnaud BP, Bleckmann H, Hofmann MH: (2007) Lateral line nerve fibers do not respond to bulk water 
flow direction. Zoology 111:204-207 
Liao JC: (2004) Neuromuscular control of trout swimming in a vortex street: Implications for energy economy 
during the Kármán gait. J Exp Biol 207:3495-3506 
Liao JC: (2007) A review of fish swimming mechanics and behaviour in altered flows. Phil Trans R Soc Lond 
B 362:1973-1993 
 
Bundesanstalt für Wasserbau  Bundesanstalt für Gewässerkunde 
 
 
Herstellung der ökologischen Durchgängigkeit an Bundeswasserstraßen 
Kolloquiumsreihe der BAW und BfG 
Ökohydraulische Grundlagen, Mess- und Modellierungsansätze 
11. und 12. Mai 2010 in Karlsruhe 
 
- 22 - 
 
 
Liao JC, Beal DN, Lauder GV, Triantafyllou MS: (2003a) Fish exploiting vortices decrease muscle activity. 
Science 302:1566-1569 
Liao JC, Beal DN, Lauder GV, Triantafyllou MS: (2003b) The Kármán gait: Novel body kinematics of rainbow 
trout swimming in a vortex street. J Exp Biol 206:1059-1073 
Montgomery JC, Coombs S, Halstead MDB: (1999) Biology of the mechanosensory lateral line in fishes. 
Review in fish biology and fisheries 5:399-416 
Nelson JS: (1984) Fishes of the world, 2 edn. John Wiley & Sons, New York 
Przybilla A, Kunze S, Ruder A, Bleckmann H, Brücker C: (2010) Entraining trout: A behavioural and hydro-
dynamic analysis. J Exp Biol (in press). 
 
